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第 1 章 背景と目的 
 
サンゴ礁は生物によって作られた最も大きく，壮観な構造物であり（Veron 
2000），天然の防波堤としての役割を果たしている（Wilkinson 1996）．また，
生物多様性の高いサンゴ礁域では熱帯雨林に匹敵するほど豊かな生態系を織り
成している（野島 2006）． 
サンゴ礁形成の根幹を担う造礁サンゴ(以下サンゴ)は，約 1 億 5 千万年以上前
から生息していることが知られており（Veron 2000），二胚葉性で刺胞をもつ刺
胞動物門の仲間である（西平・Veron 1995）．サンゴは炭酸カルシウムを主成分
とした固い石灰質の骨格を発達させ，褐虫藻（zooxanthellae）を共生させるこ
とで高い生産性を維持し，貧栄養の熱帯・亜熱帯海域にサンゴ礁生態系を形成
している（Birkeland 1997）．  
サンゴは成育に必要な栄養素の約 9 割をその体細胞（胃層細胞）内に共生す
る褐虫藻の行う光合成の産物から得ている（Musucatine and Porter 1977）．褐
虫藻は主にSymbiodinium属に属する直径約10μmの渦鞭毛藻類であり（図1），
サンゴの他にはクラゲ，イソギンチャク，有孔虫，シャコ貝，ウミウシなど種々
の海産無脊椎動物に共生している（Birkeland 1997）．通常，褐虫藻はサンゴの
胃層細胞内に組織 1cm2 あたり数百万細胞の密度で共生している（Birkeland 
1997）．また，サンゴ骨格の石灰化(炭酸カルシウム結晶の形成)は褐虫藻の光合
成によって促進されることが知られている（日高 2002a）． 
当初，褐虫藻は一種（Symbiodinium microadriaticum）であると考えられて
いた（Taylor 1974）．しかしながら，共生関係の特異性，生理特性，形態の違
いから，複数種を含むことが明らかになった（Schoenberg and Trench 1980a~c）．
形態分類が難しいため，現在では遺伝子マーカーによる分類が主流である．遺
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伝子マーカーには，核リボソーム遺伝子と葉緑体遺伝子が用いられ，それらに
基づいて 8グループ（Clade A ~H）に区分されている（Rowan and Powers 1991a，
Santos et al. 2003a）．各グループはさらに，詳細なタイプ（Subclade）に細分
される（Rowan et al. 1998，LaJeunesse and Trench 2000，Zhang et al. 2000，
Baker 2003; van Oppen et al. 2005，Pochon et al. 2006 など）．この遺伝子型
の違いにより生理活性が異なることが報告されており，数種類の褐虫藻が水温
変化に耐性のある種として知られている（Baker et al. 2004，Jones et al. 2008）．
また，平均水温の低い海域から高い海域へ移植したサンゴが遺伝的に異なるタ
イプの褐虫藻と共生するようになることや（Berkelmans et al. 2006），白化前
後でサンゴの群体内に異なるタイプの褐虫藻が共生することが観察されている
（Jones et al. 2008）．このように，サンゴと褐虫藻の共生関係は環境に応じて
柔軟に変化している． 
しかし，環境ストレス（高水温・低水温・強光・紫外線・低塩分濃度など）
に曝されると，サンゴは褐虫藻を体外に放出する．この時，透明なサンゴ組織
を通して白い骨格が透けてみえる．この状態がサンゴの白化である．白化は主
に群体内の褐虫藻密度の低下によって起こるが，ストレスの種類によっては褐
虫藻のクロロフィル含有量が低下して起こる（海中公園センター 2000）．また，
高温下において褐虫藻の光合成能が低下すると電子伝達系が本来の働きをせず，
作りだされた活性酸素が褐虫藻に損傷を与えると考えられている（日高 2002b）． 
1997 年～1998 年にかけて，大規模なサンゴの白化が世界中で起こった．世
界各地でこの年の表層水温が高かったことが観測されており，この白化は夏期
の高水温により引き起こされたと考えられている（Lough 2000，Marshall and 
Schuttenberg 2006）．日本においては，この白化により沖縄本島の北端に位置
する瀬底島で造礁サンゴとソフトコーラルの被度が 85％減少したことが報告さ
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れている（Loya et al. 2001）．石西礁湖ではミドリイシ属サンゴの大量斃死がみ
られ，全体の 40％のミドリイシ属サンゴが死滅し，サンゴ全体の現存量の低下
率は 8％であったとされている（海中公園センター 2000）．また，宮古島群島
では，この白化によって多くの地点でミドリイシ群集の被度の低下・死滅が起
きた可能性があるとされている（藤原と近藤 2000）． 
石西礁湖は沖縄本島から南西約420kmに位置する日本最大のサンゴ礁である
（図 2，3）．この海域には 350 種を超えるサンゴ群集が分布し，種多様性が高
く，沖縄本島や高緯度域にサンゴ幼生を供給する役割を果たしていると考えら
れている（環境省自然環境局 2005）．石西礁湖ではその豊かなサンゴ礁海域を
利用し，漁業，ダイビング，水中観光船等の多様でかつ高度な利用がなされ，
地域経済や生活にも深く関わっている（環境省自然環境局 2005）．また，沖縄
本島から南西約 300km，石西礁湖から北東に約 100km に位置している宮古島
を中心とした宮古島群島（宮古島，伊良部島，下地島など）は 300 種を超える
豊富なサンゴ群集を有し，観光や漁業に利用されている（環境省・日本サンゴ
礁学会 2004）． 
石西礁湖，伊良部島などで，1998 年の白化を契機にサンゴがほぼ絶滅したリ
ーフがある．石西礁湖北側リーフでは 1998 年の白化により全体の 6 分の 5 のサ
ンゴ群集が死滅し，その後の 2001 年に起きた白化によって 1998 年の白化を生
き残った群集も死滅していることが確認された（秋本 2007）．しかし，このリ
ーフではミドリイシ属を中心としたサンゴ群集が回復途上にある（秋本 2007）．
この回復中の群集は 2001 年，2003 年，2007 年に起きた再度の白化による影響
はほとんどみられず，現在は健全なサンゴ群集となっている（図 4）．また，石
西礁湖北側リーフと同様，伊良部島北側リーフは 1998 年の白化によりサンゴが
全滅したが，その後回復傾向にある（大門 2008，図 5）． 
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一方，1998 年の白化の被害が比較的小さかった石西礁湖南側・南東側リーフ
では生き残ったサンゴが急速に減少しており，これらのリーフは 2007 年に起き
た白化によって壊滅的な被害を受けた（図 4）．このように白化後のサンゴ群集
の変遷はリーフにより明らかに異なる． 
リーフによって白化後のサンゴ群集の変遷が異なっていた一因として，サン
ゴ群体内に共生する褐虫藻の差異が考えられる．本研究では石西礁湖や宮古島
海域でみられたサンゴの白化に対する応答の違いを，共生している褐虫藻の観
点から検証することを目的とし，褐虫藻の遺伝子解析を行った．石西礁湖・宮
古島海域における卓越種のひとつであるクシハダミドリイシ（Acropora 
hyacinthus）をサンゴ群集の変動の指標種として，共生している褐虫藻の遺伝
子型を比較した．さらに種間比較のため，リーフ上に卓越しているコユビミド
リイシ（Acropora digitifera）・スギノキミドリイシ（Acropora formosa）に共
生する褐虫藻の遺伝子型も調査した． 
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第 2 章 材料と方法 
 
2-1 サンプリング地点 
1) 石西礁湖 
石西礁湖とは石垣島と西表島の間にあり，南北15ｋｍ，東西20ｋｍにわたっ
て広がるサンゴ礁の浅い海（礁湖）である（図2，3）．フィリピン海域に近く，
黒潮流域にあるため，サンゴ礁生物の種多様性が国内で最も高い海域となって
いる（環境省・日本サンゴ礁学会 2004）． 
・ 石西礁湖北側リーフ（24°20.5’N，124°04.7’E） 
北側リーフは強固なリーフの北側にリーフ斜面が幅数百メートルにわたって水
深20～25ｍまで続き，沖は砂地の傾斜面となっている．冬季には強い波浪の影
響を受けることもある． 
・ 石西礁湖南側リーフ（24°14.0’N，124°02.5’E） 
南側リーフは黒島の東側に位置し，台風の季節には大きなうねりの影響をうけ
る場所であり，リーフスロープは水深20～25mくらいまで続いている． 
・ 石西礁湖南東側リーフ（24°15.7’N，124°05.9’E） 
石西礁湖は外洋に面し，開放的な場所に位置したパッチリーフである．水深14
～15mの砂地の海底から急斜面に立ち上がり，上面は海面直下に広い平坦部を
有する（毛塚 2008）． 
 
2) 宮古島海域 
 宮古島海域は沖縄島から南西に約300km，石西礁湖から北東に約100kmに位
置している（図2，5）．宮古島群島のサンゴ礁は裾礁であり，宮古島，伊良部島，
下地島，池間島，来間島，大神島，水納島，多良間島等の島々，ならびに離礁
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が点在する（環境省・日本サンゴ礁学会 2004）． 
・ 伊良部島北側リーフ（24°51’N，125°12’E） 
1998年の白化によりサンゴが全滅し，その後回復傾向がみられる場所である．
岩盤上の水深3m以浅にはクシハダミドリイシを主体とする小型の卓状ミドリ
イシが密生している．群集は2～40cmサイズのものが混在し，白化翌年の1999
年頃からほぼ毎年新規加入があると考えられる．水深4m以深の礁斜面でのサン
ゴ被度は低いが，今後も産卵可能サイズに達した群体により，再生産に寄与す
ると考えられる（大門 2008）． 
・ 下地島南側リーフ（24°47’ 54.1“N 125°09’49.6”E） 
砂地に大小様々なパッチリーフが点在している．比較的大型のサンゴ群体が
多く，着生後間もないサンゴ（約1~2cm）はみられない（大門 2008）． 
 
2-2 対象種 
1) クシハダミドリイシ（Acropora hyacinthus） 
 群体は固着性の薄い円形のテーブル状で，直径２ｍをこすものもある（図 6）．
群体の基部は太く，中央はやや凹むことが多い．基部から横放射状にまたは斜
め上に伸びる細かい主枝が多数融合して網目状になる．周縁部では横に，内部
では上方に伸びる細かく短い多数の直立枝がほぼ等間隔に整然と並ぶ．図 8 の
ように小さく突出しない中軸ポリプと，その直下から均等に整然と配列する放
射ポリプが着生し，下唇が張り出して上面観はロゼット状になる (西平と Veron 
1995，Veron 2000)． 
オニヒトデが破壊したサンゴ礁では比較的早期に出現し，旺盛な成長をみせ
ることが多い．また，太平洋とインド洋に広く分布している（西平と Veron 1995，
Veron 2000）．群体は雌雄同体であり，年に一度，一斉産卵（放卵・放精）する．
 6
このため，群体の着生時期がほぼ同時期であることから，群体サイズを計測す
ることにより，着生した年を概ね推定することができる（秋本 2007，毛塚 2008）．
石西礁湖では卓越種であり，以上の理由から，石西礁湖全域の変動の指標種と
して着目した． 
 
2) コユビミドリイシ（Acropora digitifera） 
群体は指状である．枝は小さく，円筒状または先細りになっている（図 7）．
時折，小枝を形成することがある．基部は岩盤に固着する．中軸ポリプは小さ
く，あまり突出しない．放射ポリプは大きさがほぼそろっており，下唇が張り
出している（西平と Veron 1995，Veron 2000）． 
波あたりの強い礁縁付近に多く，干出するようなリーフでもみられる．礁縁
部では被覆状になり，太い指状突起が出て異なった群体になる．リーフ上では
しばしば卓越種となることがある（西平と Veron 1995，Veron 2000）． 
 
3) スギノキミドリイシ（Acropora formosa） 
 群体は円筒状の枝を有した樹木状になる（図8）．10m以上の群集を形成する
こともある．浅い場所に生息する群体は短く小さな枝を形成するのに対し，深
い場所ではより広がりのある枝を形成する．中軸ポリプは突出している．放射
ポリプはチューブ状になっており，様々なサイズで不規則に配置されている（西
平とVeron 1995，Veron 2000）． 
 礁斜面や礁湖でみられる．リーフ上でしばしば卓越種となることがある（西
平とVeron 1995，Veron 2000）． 
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2-3 サンプリング 
石西礁湖，伊良部島，下地島の各リーフでミドリイシ属の3種のサンゴを採取
した．サンプリングは2007年3月，6月，9月，2008年1月，9月に行い，全ての
サンプルはスクーバダイビングによって得た．各サンプルの採集時期・採取場
所・サンプル数は表に示す（表1）．サンプルはサンゴ群体の枝の先端部（約2～
3cm）から採取し，海水で満たした遠沈管(15mL)内に入れた．採集の際には，
秋本（2007）・毛塚（2008）のサンゴ群体の成長曲線により，1998年の白化以
前から生育している大型群体と1998年の白化後に加入した群体を選定し，採取
した．Rowanら (1997) はマルキクメイシ属（Montastraea）のM.annularis
とM. faveolataでは同一群体内でも，日射量の多い群体上部と日射量の少ない下
部では共生している褐虫藻のタイプが異なるということを示している．この先
行研究から，コリンボース状に成長するコユビミドリイシについては群体内の
褐虫藻の相違を調べるため，1群体につき3ケ所のサンプリングを行った（図7）．
採取したサンプルは船上でエタノール（99.5vol%）固定し，実験室では4℃で保
存した． 
 
2-4 DNA抽出 
採取したミドリイシ属の組織標本から，サンゴ組織と骨格を分離するため，
サンゴ片を乳鉢内ですり潰し，0.1M EDTA，20mM Tris中で2～3時間懸濁し，
脱灰した．この懸濁溶液内からサンゴ組織のみを回収し，Paregene Tissue Core 
Kit A（QIAGEN）を用いてDNAを抽出した．  
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2-5 PCR-DGGE法 
褐虫藻の塩基配列の違いを視覚化するためDGGE法（Denaturing gradient 
gel electrophoresis : 変性剤濃度勾配ゲル電気泳動法）を用いた．DGGE法とは
変性剤（尿素とホルムアミド）を用いた濃度勾配のあるゲル中で電気泳動を行
うことによって異なる塩基配列（主にGC含有量の違い）のサンプルを視認する
ことができる方法である．また，DGGE法はGCクランプと呼ばれる30～40bp
程度の配列をサンプルに付加することによって高い検出効率が得られるように
なる．理論上は1塩基の違いを検出することができる．PCR-DGGE法は以下の
手順で行った． 
PCR（ポリメラーゼ連鎖反応）により，抽出したDNAから褐虫藻遺伝子のITS2
領域の約320bpを増幅した．ITS2領域とはrDNA（リボソームDNA）上に存在
する（図9），比較的変異が多い領域である．PCR反応は非特異的な配列の増幅
を防ぐため，LaJeunesse and Trench（2000）のタッチダウン法に従った．反
応液は，10μLあたり1μLの10×PCR Buffer，0.8μLのdNTP Mixture，0.5μ
Lのプライマーセット（10μM），0.05μLのexTaq，6.15μLの滅菌水，抽出し
たDNA溶液を1μL含む．プライマーはrDNA遺伝子上に設計されたITSint-for2
（GAATTGCAGAACTCCGTG）と40bpのGCクランプの付いたITS2CLAMP
（CGCCCGCCGCGCCCCGCGCCCGTCCCGCCGCCCCCGCCCGGGATCC
ATATGCTTAAGTTCAGCGGGT：下線部はGCクランプ）である（LaJeunesse 
and Trench 2000）．サイクル反応条件は，92℃で3分の熱変性を１サイクル，
熱変性を92℃で30秒，アニーリングを62℃で40秒（2サイクル毎に－1℃），伸
長反応を72℃で30秒とし，この一連の反応を20サイクル行った後，熱変性を
92℃で30秒，アニーリングを52℃で40秒，伸長反応を72℃で30秒として，この
一連の反応を15～18サイクル，最終伸長反応を72℃で5分行った．反応にはサー
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マルサイクラー（Bio Rad）を用いた．反応後，PCR産物のうち2μLを，EtBr
を含む1.5％のアガロースゲルにアプライし，電気泳動を行い，増幅とPCR産物
のサイズの確認を行った． 
PCR産物を8％のアクリルアミドゲル（濃度勾配は20％‐75％ : 100％の変性
剤濃度は 7M 尿素，40% ホルムアミド）にアプライし，電気泳動を行った．
泳動は1×TAE Buffer（40mM Tris base，20mM Acetic acid，0.1mM EDTA(pH 
8.0)）で満たした泳動槽中において，90V ，60℃で15時間行った．泳動後，ア
クリルアミドゲルは染色溶液内（1×TAE Bufferで0.001μg/mLのSYBR Green 
Ⅰ）に入れ，室温で30分間振とう染色した．染色したアクリルアミドゲルはト
ランスイルミネーター（波長：420～500nm）で照射し，ポラロイドカメラで検
出されたDNAバンドパターンを撮影した． 
 
2-6 切り出し 
DGGE法によって目視で確認できるようになったDNAは，トランスイルミネ
ーター上で切り出しを行った．確認できたバンドはアクリルアミドゲルからそ
れぞれ剃刃を用いて切り出した．切り出したアクリルアミドゲル断片を20μL
のTE Buffer中でホモジェナイズし，DNAを溶液中に溶解させるため，室温で数
時間放置した．その後，ITSint-for2とITS2CLAMPのプライマーセットを用い
てPCRを行い，目的のDNA断片が回収できていることをDGGE法で確認した．  
 
2-7 クローニング 
クローニングとは目的の遺伝子断片をベクターと呼ばれる自己増殖可能な環
状DNAに挿入したものを大腸菌内に取り込み，組換えDNAを複製させる手法で
ある．組換えDNAは，大腸菌の中で，もとになるゲノムとは独立に複製するこ
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とができる．組換えDNAを含む宿主生物の繁殖により，クローンと呼ばれる遺
伝的に同一な生物の集団を得る．ITSint-for2とITS2CLAMP からGCクランプ
を除いたITS2-R（TGCTTAAGTTCAGCGGGT）のプライマーセットを用いて，
2-5と同条件でPCRを行った．得られたPCR産物からMinElute Mini Columns 
50（QIAGEN）を用いて不純物（プライマー，ヌクレオチド，ポリメラーゼ，
塩など）を除去した．精製したDNAサンプルはpGEM-T Easy Vector Systems 
（Promega）を用いて，ライゲーション（制限酵素によって分解したプラスミ
ドDNAとサンプルのDNAとを連結させる過程）を行った．そして，コンピテン
トセルCompetent high E.coli JM109/ DH5α（TOYOBO）を用いて形質転換を
行い，LB培地上で一晩培養し（37℃），大腸菌のコロニーが形成されているこ
とを確認した． 
 
2-8 インサートチェック 
クローニングによって得られたコロニーは組換えプラスミドに遺伝子が挿入
されたことをブルー・ホワイトスクリーニングによって確認した．さらに，プ
ライマーSP6（GTAAATCCACTGTGATATC）およびT7（TAATACGACTCA 
CTATAGGG）を用い，92℃で3分の熱変性を1サイクル，熱変性を92℃で30秒，
アニーリングを52℃で40秒，伸長反応を72℃で30秒とし，この一連の反応を35
サイクル，最終伸長反応の72℃5分を1サイクル，以上の条件でコロニーダイレ
クトPCRを行った．反応後，PCR産物のうち2μLを，EtBrを含む1.5％のアガ
ロースゲルにアプライし，電気泳動を行い，増幅とPCR産物のサイズの確認を
行った． 
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2-9 シーケンシング 
 インサートチェックにより得られたPCR産物について，ExoSAP-IT Kit 
（usb）を用いて反応液から余剰のdNTPおよびプライマーを除去し，Big Dye 
Terminator 3.1 Cycle Sequencing Kit (A-Q)とSP6，T7の各プライマーを用いて
サイクルシーケンス反応を行った．塩基配列の決定にはABI PRISM 3130X1 
Genetic Analyzerを用いた．これにより各クローン由来の塩基配列を決定し，遺
伝子解析ソフトATGC Ver4および，Genetyx Ver7（株式会社ゼネティックス）
を用いて配列を得た．得られた配列と現在までに報告のある褐虫藻との相同性
を確認するために，DDBJ（DNA Data Bank of Japan：国際塩基配列データベ
ース http://www.ddbj.nig.ac.jp/intro-j.html）においてBLAST検索した． 
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第 3 章 結果 
 
3-1 PCR－DGGE法 
DGGEにより，石西礁湖・宮古島海域・高知で採取したクシハダミドリイシ
279群体から得られた褐虫藻のバンドパターンを比較した結果，全てのクシハダ
ミドリイシに優占的に共生している褐虫藻が2タイプ検出された（図10：バンド
α，β）．サンプル数とDGGEパターンは表2に示す．さらに，バンドα，βに
加えて，石西礁湖南側リーフの大型群体（1群体／38群体）と，小型群体（1群
体／37群体）からは，バンドα・βとは異なるバンドが検出された（図10：バ
ンドγ）．しかし，これらの2群体以外のクシハダミドリイシの共生褐虫藻には，
群体サイズ，採集地点，採集時期の違いによる大きな差異は認められなかった
（図10）． 
また，伊良部島北側リーフで採取したコユビミドリイシ（10群体）とスギノ
キミドリイシ（10群体）に優占的に共生している褐虫藻は，クシハダミドリイ
シと同様のバンドパターンを示しており，種間による差異は認められなかった
（図11：バンドα，β）．特に，コユビミドリイシ群体内の異なる3部位間でも
共生褐虫藻を比較したが，バンドパターンに大きな差異は認められなかった． 
また，各リーフのクシハダミドリイシ群体，伊良部島北側リーフのスギノキ
ミドリイシ群体から低密度で共生している褐虫藻の存在が確認できた（図10：
バンドδ，表3）．以上の結果，クシハダミドリイシ群体と検出した褐虫藻DGGE
パターンと分布を図12に示す． 
さらに，アクリルアミドゲル上方（アクリルアミドゲルの変性剤濃度が低い
側）にもバンドがみられたが（図10，11：HET），これらは群体内に優占的に
共生する褐虫藻の異なるITS2配列が対合してできたヘテロ二本鎖DNAである
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ことが，切り出しにより確認された． 
 
3-2 シーケンシングとBLAST検索 
 シーケンシングにより，PCR－DGGE法によって得られた各バンド（α，β，
γ，δ）の塩基配列を決定し，得られた配列は褐虫藻Symbiodinium spp.由来で
あることが確認された．それぞれの塩基配列を図13に示す．バンドβはバンド
αと4塩基異なり，バンドγはバンドαと1塩基異なっていた（図14）． 
バンドα，γの配列は共にDDBJによるBLAST検索の結果，ハイマツミドリ
イシ (Acropora millepora）に共生しているEU118163（Dong et al. 未発表），
カワラガイ（Fragum unedo）に共生するAB294654（紀井ら 2007）のClade C
に属する褐虫藻と相同性が高かった（99％以上一致，表4，5）．次いで，Clade 
C1に属するカリフォルニアのガラパゴスオオヒザラガイ（Pavona gigantea）
に共生するAF411414（Iglesias et al. 2004），奄美に生息するシロマメスナギ
ンチャク（Zoanthus aff. Pacificus）に共生するAB207189， AB207194（Reimer 
et al. 2006）とも相同性が高かった． 
バンドβの配列もバンドα，γと同様に，Clade Cに属する褐虫藻と相同性が
高く（99％以上一致），Clade C1とも相同性が高いことがDDBJによるBLAST
検索によって示された（表6）． 
また，バンドδの褐虫藻はキクメイシモドキ（Oulastrea crispata）に共生す
るEU679411（Dong et al. 未発表），沖縄県瀬底に生息するサンゴイソギンチ
ャク（Entacmaea quadricolor）に共生するAF396631（Thornhill et al. 2007），
神奈川県葉山湾に生息するムカデミノウミウシ（Pteraeolidia ianthina）に共生
するAB097465（Ishikura et al. 2004），沖縄に生息するリュウキュウアオイガ
イ（Corculum cardissa）に共生するAB294667（紀井ら 2007）の，Clade D
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に属する褐虫藻と相同性が高い（97％以上一致）ことがわかった（表7）．さら
に，バンドδは沖縄県瀬底に生息するフトエダミドリイシ（Acropora 
brueggemanni）に共生するAF396630（Santos et al.2003b）とも相同性が高く
（97％以上一致），この褐虫藻はClade D1aであった（Santos et al.2003b）． 
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第 4 章 考察 
 
4-1 白化（褐虫藻） 
石西礁湖・宮古島海域で1998～2007年に起きた数度の白化の過程で，ミドリ
イシ属のサンゴ群集の変遷が場所によって違いがみられた．そこで白化前から
生育していたサンゴとその後加入したサンゴの共生褐虫藻に違いがあるのでは
ないかと考えた．卓越種のクシハダミドリイシを対象とし，各所で277群体のサ
ンプルを採集した．このサンプルの共生褐虫藻はDGGEにより解析した．結果，
全群体の主要な褐虫藻は，採集場所・採集時期・群体サイズによらず同様で，
Clade C1と相同性が高いものであった．白化が起こると，サンゴが体内の褐虫
藻を入れ替え，環境に適応するようになるという仮説（The Adaptive Bleaching 
Hypothesis）が提唱されている（Buddemeier and Fautin 1993, Kinzie et al. 
2001）．しかし，1998年の白化前から生息している大型群体，1998年の白化後
に加入した小型群体，2007年の白化後に採取した群体間にも，DGGEでは共生
褐虫藻に明白な違いを確認することはできなかった．  
2007年には石西礁湖全域で白化がみられ，南側・南東側リーフのサンゴは壊
滅的な被害を受けている．一方で，石西礁湖北側・伊良部島北側リーフでは2007
年の白化の影響をほとんど受けていない．この一因として，サンゴ生体内にお
いて褐虫藻の生理活性の違いが，白化に作用している可能性が考えられた．複
数のタイプの褐虫藻を持つサンゴでは，環境ストレスによりいくつかの褐虫藻
を失っても，他のタイプの褐虫藻が残存することで白化しにくく，また白化し
ても残存している褐虫藻が増殖することで回復する可能性が高いと考えられて
いる（海中公園センター 2000）．本研究では，検出した群体数を確認すること
はできなかったが，各リーフから低密度で共生しているClade Dと相同性の高い
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褐虫藻が検出された．Clade DはClade Cよりも高水温に強い耐性を持つことが
知られ（Baker et al.2004, Fabricius et al.2004, Rowan 2004），低密度で共生
しているClade Dにより，この群体が白化ストレスに耐えることができた可能性
が示唆された．このことから，現時点ではクシハダミドリイシ群体内の褐虫藻
がClade CからClade Dに入れ替わる段階である可能性も考えられる． 
しかし，サンプル内における全DNA中の含有率が5～10％以下の微量な褐虫
藻はDGGE法により検出することが難しいとされる（Thornhill at al. 2006）．
本研究ではClade Dの比率がわずかであったために，確実に検出することができ
なかったと考えられる．UlstrupとVan Oppen（2003）はリアルタイムPCRを
用いて，ホソエダミドリイシ（A. valida）に共生するClade CとClade Dの群体
内の比率を定量的に計測している．このように，低密度で共生している褐虫藻
を検出できる手法を用いれば，本研究で解析したサンプル内に微量に存在する
褐虫藻が検出され，サンゴの白化後の変遷と共生褐虫藻との関係の詳細を明ら
かにできたかもしれない． 
 
4-2 白化（クシハダミドリイシ） 
インドネシアのパリ島南部では1983年に起きた白化によってクシハダミドリ
イシが大きな被害を受けたことが報告されている（Brown and Suharsono 
1990）．また，フランス領ポリネシアのモーレア島では1991年に起きた白化で
ミドリイシ属の中でも，特にクシハダミドリイシとオヤユビミドリイシ（A. 
gemmifera）が大きな被害を受け，これらの50～60％が完全に白化し，全く白
化がみられない群体は10％未満であったことが報告されている（Gleason 1993）．
一方で，グレートバリアリーフ中央のリーフでは1983年の白化によってニオウ
ミドリイシ（A. palifera）やツツユビミドリイシ（A. humilis），全てのハナヤ
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サイサンゴ属が高い致死率を示したが，クシハダミドリイシなどの数種のミド
リイシ属ではほとんど白化の被害を受けなかった（Fisk and Done 1985）．さら
に，沖縄県喜界島では1998年の白化で多くのミドリイシ属が完全に白化したの
に対して，クシハダミドリイシでは部分的な白化がみられただけであった
（Sugihara et al. 1999）．このように白化ストレスに対するクシハダミドリイシ
の応答は，異なる群体間または同一群体内においても異なることが観察されて
いる． 
本研究の結果， 1998年の白化を契機に一度全滅し，その後回復した石西礁湖
北側・伊良部島北側リーフのクシハダミドリイシは，衰退傾向にある海域の群
体から検出された褐虫藻と同じタイプの褐虫藻（DGGEパターンα，β）と優
占的に共生していた．この結果は，解析した全てのクシハダミドリイシが褐虫
藻を選択的に取り込んでいる可能性があることを示唆するものである．以上の
ことから，石西礁湖北側リーフや伊良部島北側リーフに生息するクシハダミド
リイシは褐虫藻の生理活性に関わらず，白化ストレスに耐性をもっている可能
性も考えられる．クシハダミドリイシの遺伝的多様性の調査，未だ明らかにさ
れていないサンゴの白化に対する分子機構の解明ができれば，サンゴの白化ス
トレスに対する耐性について明らかにすることができるかもしれない． 
 
4-3 褐虫藻（Clade C１）との共生関係 
Jonesら（2008）はグレートバリアリーフのハイマツミドリイシ（A. 
millepora）群集において，白化前は93.5%の群体がClade C2と共生していたが，
白化後には生存した群体の71％がClade DかClade C1が共生するように変化し
たことを報告した．このことから，Clade DだけでなくClade C1が温度変化に
対する耐性を持っている可能性が考えられる．本研究では，ミドリイシ属のサ
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ンゴ3種に優占している共生褐虫藻はClade C1と相同性が高いことが示された．
石西礁湖・宮古島海域だけでなく，高知のサンプルからもClade C1が検出され
たことから，このタイプの褐虫藻が幅広い水温帯に生息しており，水温変化に
対して耐性がある可能性が示唆された． 
Littleら（2004）が行ったウスエダミドリイシを用いた実海域への稚サンゴ移
植実験では，稚サンゴの段階ではClade C1やClade Dと共生している群体が混
在しているが，成長するにしたがって多くの群体がClade C1と共生するように
なることが示された．本研究で解析したミドリイシの群体内にClade C1が優占
していたことから，これらのサンゴも成長の過程で褐虫藻の取捨選択を行って
いると考えられた．また，Littleら（2004）は，Clade C1の共生している群体
はClade Dが共生している群体よりも成長が早いことも明らかにした．本研究で
解析したミドリイシ属サンゴの群体内にClade C1が優占していた．このことは
ミドリイシがサンゴ礁生態系において効率よく光を得るための平面的な競争に
勝ち残るために選んだ戦略であるかもしれない．さらにミドリイシ属のサンゴ
が選択的にClade C1と共生している一因として，Clade Cとの共生が宿主の成熟
に関与しているという可能性も考えられる． 
Koikeら（2007）では，リアルタイムPCRを用いて環境水中に存在する褐虫
藻の定量を試みている．またMackenzieら（2008）は，リーフ内の海水に含ま
れる自由生活型の褐虫藻をクローニングとシーケンシングにより同定している．
このように石西礁湖・伊良部島海域においても自由生活中の褐虫藻についての
バックグラウンドデータを得ることは重要であり，今回の実験結果と合わせる
とさらに有益なものとなる可能性がある． 
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4-4 今後の展望 
天草沿岸域では水温の上昇に伴う，サンゴ生息域の北上が観察されおり，こ
れは沿岸生態系の構造自体が大きく変化し，ひいてはその海域の漁業自体も多
大な影響を受けるものと予想されている（野島と岡本 2008）．石西礁湖におい
ても，南側・南東側リーフのサンゴは衰退傾向にあり，礁湖内でサンゴ生息域
の北上がみられている．また，水温が上昇傾向にある沖縄周辺の海域では，1998
年の白化前後の100年間で平均水温が約2.3℃上昇すると予測されており，今後
も高水温によるサンゴの白化が頻発することが懸念されている（Hoegh - 
Guldberg 2000）．今後，地球の温暖化に起因するとされる水温の上昇に対して，
サンゴと褐虫藻が高水温に適応可能であるかを明らかにすることは大きな課題
のひとつである．その中で石西礁湖北側リーフのクシハダミドリイシが実質的
に高温耐性を有しているのに，現在のDNA解析の技術レベルではそれを裏付け
られない段階にとどまっているといえる． 
本研究では，石西礁湖，宮古島海域，高知にかけてミドリイシ属サンゴに共
生する褐虫藻遺伝子型についての広範囲にわたる調査を行った．日本に生息す
るサンゴの共生褐虫藻の調査はまだ始まって日が浅いことから，本研究によっ
て得られた結果は，褐虫藻の多様性の理解，共生メカニズムの解明の一助とな
り，サンゴ保全のための基礎データとして貢献するものと期待する． 
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科学技術研究センターの甘糟和男助教には研究を進めるにあたり有益な御助言
を頂きましたことを深く御礼申し上げます． 
 本研究の解析にあたり，実験器具・試薬の使用を快く了承していただいた東
京大学海洋研究所，海洋生命科学部門，分子海洋科学分野の西田睦教授，渡邉
俊樹准教授，馬渕浩司助教に心より深く感謝申し上げます．また，本研究に対
する御協力，御助言を頂きました東京大学海洋研究所，分子海洋科学分野博士
課程 2 年の依藤実樹子さん，博士課程 3 年の湯山育子さん，中谷将典さん，修
士課程 2 年の伊藤吉彦さん，家口泰道さん，理学系研究科，地球惑星科学専攻，
修士課程 2 年の柴崎寿弥さん，卒業生の早川英毅さん，事務補佐員の清宮美佐
子さんを初めとした東京大学海洋研究所の皆様に心より深く御礼申し上げます． 
 本研究室博士課程 3 年の Kakaskasen Andreas Roeroe さん，研究員のヤッ
プ・ミンリーさん，田カツさん，修士課程 2 年の石本大樹さん，小川誠記さん，
田村勇一朗さん，平山輝暁さん，松裏知彦さん，松山大志郎さん，修士課程 1
年の鏡康典さん，肖岑さん，孫銥さん，高木絵菜さん，学部生の池本碧さん，
小林未央さん，作田寧之さん，滝沢孝介さん，卒業生の今泉智人さん，秋本慎
平さん，大門高久さん，毛塚大輔さん，中嶋愛さん，萩原大晴さん，元吉敏和
さん，オザルプ・バルシュさん，新倉拓麻さん，福田美江さん，松永梨加さん，
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松本雄二さん，佐藤彩さん，九十九俊輔さん，山室悠太さん，事務員の佐野敏
江さんには，日々の助言や励まし，また様々な面で支えとなり助けていただき
ましたことを感謝申し上げます． 
 石垣島では，小黒至さん，国際サンゴ礁研究・モニタリングセンターの皆さ
ん，マリンポイントの皆さんには大変お世話になりここに感謝の意を込めます． 
 最後に，精神面，生活面において支えとなり，見守ってくれた家族，友人た
ちに心から感謝申し上げます． 
 22
参考文献 
 
Baker A.C. (2003) Flexibility and specificity in coral-algal symbiosis: 
diversity, ecology, and biogeography of Symbiodinium. Annu Rev Ecol Syst 
34:661-689 
 
Baker A.C, Starger C.J, McClanahan T.R, Glynn P.W. (2004) Corals’ adaptive 
response to climate change. Nature 403: 741 
 
Berkelmans R., Madeleine J.H., van Oppen M.J.H. (2006) The role of 
zooxanthellae in the thermal tolerance of corals: a ‘nugget of hope’ for coral 
reef in an era of climate change. Pros. R. Soc. B. 273 2305-2312 
 
Brown B.E. and Suharsono (1990) Damage and recovery of coral reefs 
affected by El Nifio related seawater warming in the Thousand Islands, 
Indonesia. Coral Reefs 8: 163-170 
 
Buddemeier R.W. and Fautin D.G. (1993) Coral Bleaching as an Adaptive 
Mechanism. BioScience Vol.43 No.5 320-326 
 
Birkeland C. (1997) Life and Death of Coral Reefs 
 
Coffroth M.A. and Santos S.R. (2005) Genetic Diversity of Symbiotic 
Dinoflagellates in the Genus Symbiodinium. Protist 156:19-34 
 
Fabricius KE, Mieog JC, Colin PL, Idip D, Van Oppen M.J.H. (2004) Identity 
and diversity of coral endosymbionts (zooxanthellae) from three Palauan 
reefs with contrasting bleaching, temperature and shading histories. Mol 
Ecol 13:2445-2458 
 
Fisk D.A. and Done T.J. (1985) Taxonomic and bathymetric patterns of 
bleaching in corals, Myrmidon reef (Queensland). Proceedings of the Fifth 
International Coral Reef Congress, Tahiti. Vol. 6 149-154 
 
Gleason M.G. (1993) Effects of disturbance on coral communities: bleaching 
in Moorea, French Polynesia. Coral Reefs. 12: 193-201 
 23
Hoegh-Guldberg O. (2000) Global climate change and the tolerance of corals 
to changes in sea temperature: Implications for reefs in the 21st Century.  
Proceedings of JAMSTEC International Coral Reef Symposium 197-214 
 
Iglesias P.R, Beltra V. H, LaJeunesse T. C, Reyes B.H, Thome P. E. (2004) 
Different algal symbionts explain the vertical distribution of dominant reef 
corals in the eastern Pacific. Proc. R. Soc. Lond. B. Biol Scie. 271(vol.1549): 
1757-1763 
 
Ishikura M, Hagiwara K, Takishita K, Haga M, Maruyama T. (2004) 
Isolation of new Symbiodinium strains from tridacnid giant clam (Tridacna 
crocea) and sea slug (Pteraeolidia ianthina) using culture medium 
containing giant clam tissue homogenate. Mar. Biotechnol. 6: 378-385 
 
Jones A.M, Berkelmans R, van Oppen M.J.H, Mieog J.C. and Sinclair W. 
(2008) A community change in the algal endosymbionts of a scleractinian 
coral following a natural bleaching event: field evidence of acclimatization. 
Proc. R. Soc. B 275: 1359-1365 
 
Kinzie III R.A, Takayama M, Santos S.R. Coffroth M.A. (2001) The Adaptive 
Bleaching Hypothesis: Experimental Tests of Critical Assumptions. Biol. 
Bull. 200: 51–58 
 
Koike K, Yamashita H, Oh-Uchi A, Tamaki M, Hayashibara T. (2007)       
A quantitative real-time PCR method for monitoring Symbiodinium in the 
water column. Galaxea, JCRS, 9: 1-12 
 
LaJeunesse TC, Trench R.K. (2000) Biogeography of Two Species of 
Symbiodinium (Freudenthal) Inhabiting the Intertidal Sea Anemone 
Anthopleura elegantissima (Brandt). Biol. Bull. 199: 126–134. 
 
Little AF, van Oppen M.J.K, Willis B.L. (2004) Flexibility in Algal 
Endosymbioses Shapes Growth in Reef Corals. Science 304 1492-1494 
 
Lough J.M. (2000) 1997-98: Unprecedented thermal stress to coral reefs? 
Geophys. Res. Lett. VOL. 27. NO. 23. PAGES 3901-3904, 
 24
Loya Y, Sakai K, Yamazato K, Nakano Y, Sambali H, Woesik R.V. (2001) 
Coral bleaching: the winners and the losers. Ecology Letters: 4(2)122-131 
 
Mackenzie M, Manning, Ruth D. G. (2008) Diversity in populations of 
free-living Symbiodinium from a Caribbean and Pacific reef. Limnol. 
Oceanogr.53 (5) 1853–1861 
 
 
Marshall P and Schuttenberg H (2006) A Reef Managers Guide to CORAL 
BLEACHING 
 
Pochon X, Pawlowski J, Zaninetti L, Rowan R (2001) High genetic diversity 
and relative specificity among Symbiodinium-like endosymbiotic 
dinoflagellates in soritid foraminiferants. Marine Biology 139:1069-1078 
 
Pochon X, Montoya-Burgos J.I, Stadelmann B, Pawlowski J. (2006) 
Molecular phylogeny, evolutionary rates, and divergence timing of the 
symbiotic dinoflagellate genus Symbiodinium. Mol. Phy. Evol. 38: 20-30 
 
Reimer JD, Takishita K, Ono S, Maruyama T, Thukara J. (2006) Latitudinal 
and intracolony ITS-rDNA sequence variation in the symbiotic dinoflagellate 
genus Symbiodinium (Dinophyceae) in Zoanthus sansibaricus (Anthozoa: 
Hexacorallia) Phycological Research 54: 122–132 
 
Rowan R. and Powers D.A. (1991a) A molecular genetic identification of 
zooxanthellae and the evolution of animal-algal symbioses. Science 251: 
1348-1351 
 
Rowan R, Knowlton N, Baker A, Jara J. (1997) Landscape ecology of algal 
symbionts creates variation in episodes of coral bleaching. NATURE Vol.388: 
265-269 
 
Rowan R. (1998) Diversity and ecology of zooxanthellae on coral reefs. J. 
Phycol 34: 407-417 
 
 
 25
Rowan R. (2004) Thermal adaptation in reef coral symbionts. Nature Vol.430 
742 
 
Santos SR, Gutierrez-Rodriguez C, Coffroth M.A.（2003a）Phylogenetic 
Identification of Symbiotic Dinoflagellates via Length Heteroplasmy in 
Domain V of Chloroplast Large Subunit (cp23S)—Ribosomal DNA Sequences. 
Mar. Biotechnol. 5: 130–140 
 
Santos SR, Kinzie RA, Sakai K, Coffroth M.A. (2003b) Molecular 
Characterization of Nuclear Small Subunit (18s)-rDNA Pseudogenes in a 
Symbiotic Dinoflagellate (Symbiodinium, Dinophyta). J. Eukuryor. Microbiol. 
50(6): 417-421 
 
Schoenberg D.A, Trench R.K. (1980a) Genetic variation in Symbiodinium (= 
Gymnodinium) microadriaticum Freudenthal, and specificity in its symbiosis 
with marine invertebrates. Ⅰ. Isoenzyme and soluble protein patterns of 
axenic cultures of Symbiodinium microadriaticum. Proc. R. Soc. Lond. B 207: 
405-427 
 
Schoenberg D.A, Trench R.K. (1980b) Genetic variation in Symbiodinium (= 
Gymnodinium) microadriaticum Freudenthal, and specificity in its symbiosis 
with marine invertebrates. Ⅱ. Morphological variation in Symbiodinium 
microadriaticum. Proc. R. Soc. Lond. B 207: 429-444 
 
Schoenberg D.A, Trench R.K. (1980c) Genetic variation in Symbiodinium (= 
Gymnodinium) microadriaticum Freudenthal, and specificity in its symbiosis 
with marine invertebrates. Ⅲ. Specificity and infectivity of Symbiodinium 
microadriaticum. Proc. R. Soc. Lond. B 207: 405-427 
 
Sugihara k, Iryu Y, Nakamori T. (1999) Coral bleaching, geological ranges, 
and adaptation to high sea surface temperatures. Galaxea, JCRS, 1: 89-95 
 
Taylor D.L (1974) Symbiotic marine algae: taxonomy and biological fitness. 
Symbiosis in the sea University of South Carolina Press pp245-262 
 
 
 26
Thorhill DJ, LaJeunesse TC, Kemp DW, Fitt WK, Schmidt G.W. (2006) 
Multi-year, seasonal genotypic surveys of coral-algal symbioses reveal 
prevalent stability or post-bleaching reversion. Marine Biology 148: 711-722 
 
Thorhill DJ, LaJeunesse TC, Santos S.R. (2007) Measuring rDNA diversity 
in eukaryotic microbial systems: how intragenomic variation, pseudogenes, 
and PCR artifacts confound biodiversity estimates. Mol. Ecol. 16: 5326–5340 
 
Ulstrup KE, Van Oppen M.J.H. (2003) Geographic and habitat partitioning 
of genetically distinct zooxanthellae (Symbiodinium) in Acropora corals on 
the Great Barrier Reef. Mol Ecol 12: 3477-3484 
 
Van Oppen MJH, Mieog JC, Sanchez CA, Fabricius K.E. (2005) Diversity of 
algal endosymbionts (zooxanthellae) in octocorals: the roles of geography and 
host relationships. Mol Ecol 14: 2403-2417 
 
Veron J.E.N. (2000) CORALS of the World 
 
Wilkinson C.R. (1996) Global change and coral reefs: impacts on reefs, 
economies and human cultures. Global Change Biology (1996) 2, 547-558 
 
Zhang Z, Beverley R. Green, Thomas Cavalier-Smith (2000) Phylogeny of 
Ultra-Rapidly Evolving Dinoflagellate Chloroplast Genes:A Possible 
Common Origin for Sporozoan and Dinoflagellate Plastids. J Mol Evol 
51:26–40 
 
秋本慎平（2007）石西礁湖における1998年白化以降のクシハダミドリイシの自
然再生について，修士論文，東京海洋大学 
 
大門高久（2008）宮古島平良港（トゥリバー海域）におけるサンゴ再生の試み，
修士論文，東京海洋大学 
 
（財）海中公園センター（2000）平成10年度造礁サンゴ群集の白化が海洋生態
系に及ぼす影響とその保全に関する緊急調査報告書（海中公園センター編） 
 
環境省自然環境局 （2005）平成16年度 石西礁湖自然再生調査報告書 
 27
環境省・日本サンゴ礁学会 編 （2004）日本のサンゴ礁 
 
紀井晋一 （2007） 海産無脊椎動物と褐虫藻の共生に関する分子生物学的研究，
修士学位論文，東京海洋大学 
 
毛塚大輔（2008）石西礁湖におけるサンゴの再生産能力の検討，修士論文，東
京海洋大学 
 
野島 哲（2006）天草の渚，菊池泰二編 
 
野島 哲，岡本 峰雄 （2008）造礁サンゴの北上と白化，日本水産学会誌 74
（5）,884-888 
 
西平 守孝，Veron J.E.N（1995）日本の造礁サンゴ類 
 
日高道雄（2002a）造礁サンゴの骨格形成と褐虫藻，日本におけるサンゴ礁研究
Ⅰ．59-65 
 
日高道雄（2002b）サンゴの白化機構に関する研究 ―ストレスによる褐虫藻の
形態変化：高温と光の相乗作用―，サンゴ礁に関する調査研究報告書 平成13年
度 33-45 
 
藤原秀一，近藤鉄也（2000）宮古島群島サンゴ礁の現状，海中公園情報，第127
号，3－8 
 
 28
表 1 サンゴサンプルの採集地点，年月日および群体数 
 
1）クシハダミドリイシのサンプル（L：1998 年の白化以前から生息している大
型群体，S：1998 年の白化以降に加入した小型群体 －：サンプルなし）．2）
コユビミドリイシとスギノキミドリイシのサンプル．＊コユビミドリイシは 1
群体に対して 3 箇所のサンプリング（群体両端の枝と群体中央部の枝：図 7）． 
 
採集時期 S L
2007年3月 47 ―
2007年9月 45 ―
2007年3月 38 37
2007年3月 ― 37
2007年6月 50 ―
2008年1月 ― 23
2008年2月 ― 2
採集時期 ＊コユビミドリイシスギノキミドリイシ
2008年8月 10 10
（単位：群体）
石西礁湖南側リーフ
１）
採集地点
石西礁湖北側リーフ
伊良部島北側リーフ
高知
下地島南側リーフ
２）
伊良部島北側リーフ
石西礁湖南東側リーフ
採集地点
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 





 
図 1 褐虫藻 
 
 
 
  
図 2 調査地（石西礁湖，宮古島，高知） 
 
 
 
 
 
  
図 3 石西礁湖とサンプリング地点 
 
 
 
 
  
 
 
図 4 2007 年夏季（9 月）の石西礁湖 
（上）石西礁湖北側リーフ 
（下）石西礁湖南東側リーフ 
  
図 5 宮古島海域の概要 
 
（上）サンプリング地点 
（下）伊良部島北側のリーフ（2008 年） 
  
 
 
図 6 クシハダミドリイシの写真 
（上）クシハダミドリイシ群体 
（下）クシハダミドリイシのポリプの様子 
  
 
図 7 コユビミドリイシ 
（上）コユビミドリイシ（伊良部島北側リーフ） 
（下）コユビミドリイシ群体内のサンプリング部位（黄色の円：群体中央と両
端の枝から採取） 
 
 
図 8 スギノキミドリイシ（伊良部島北側リーフ） 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 9 褐虫藻の核リボソーム遺伝子の構造と増幅に用いたプライマーの位置 
 
 
図 10 クシハダミドリイシの共生褐虫藻の DGGE 泳動像 
（A）リーフ別の比較（レーン 1：北側リーフ，2：南側リーフ（S），3：南側リ
ーフ（L），4：南側リーフ，5：南東側リーフ，6：伊良部島北側リーフ，7：下
地島南側リーフ，8：高知），（B）北側リーフにおける採集時期別の比較（9：2007
年 3 月，10：2007 年 9 月），（C）群体内に低密度で共生している褐虫藻．HET
はヘテロ二本鎖を示す． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 11 ミドリイシ属サンゴ 3 種の共生褐虫藻の DGGE 泳動像 
（A）種間の比較（レーン 1：クシハダミドリイシ，2：コユビミドリイシ，3：
スギノキミドリイシ），（B）コユビミドリイシ群体内の褐虫藻の比較（4，6：群
体端，5：群体中央）．HET はヘテロ二本鎖を示す． 
 
 
 
図 13 バンドα，β，γ，δの ITS2 領域の塩基配列 
 
 
  
 
図 14 バンドα，β，γの塩基配列の比較 
上段：バンドα，中段：バンドβ，下段：バンドγ．□はバンドβ，γがαと
は異なる塩基を有した場所を示す．‐は塩基の欠失を示す． 
 
 
 
 
 
